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Resumen 


comportamiento 


que la composición genética y su entomo ambiental están muy relacionadas en las respuestas de estos insectos. Se demuestra 
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permite 


para 


las colonias como higiénicas, condición que a la vez establece linajes de resistencia a enfermedades y parásitos. La variación 
fenotípica en el comportamiento de colecta de polen y néctar es influenciado por unos pocos y grandes loci con posibles 
modificadores, mostrando preferencias bimodales para la colecta de polen. Está claramente demostrada la dominancia de genes 
de abejas africanas sobre genes de abejas italianas en el control de la actividad de vuelo y por lo tanto las abejas africanas son 
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término 


que existen genes dominantes para la defensividad en abejas africanizadas. La culminación defensiva implica un ataque con 
persecución, mordedura y picadura, pero también hay otras manifestaciones de defensividad. Una región genómica de 81 Kb 

JL A • I 


confirmado 


genes 


transcritos; por lo que es muy posible que esto esté relacionado a su condición haplo- diploide e indicaría la naturaleza única 
de la abeja de la miel. 
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Abstract 


A bibliographical revisión about the behaviour of Apis mellifera is presented, various researchers coincide that the genetic 
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leaming 


c a i ry out all tvpe 


depending on their expression in homocigosis (u/u: r/r) to consider the colonies as hygienic, condition which at the same time 
stablishes lineages of resistance to illnesses and parasites. The phenotypic variation in the collect behavior of pollen and néctar 
is influenced by a few and big loci with possible modifiers. showing bidomal preferences for pollen collect. The dominance of 
genes of african bees on the genes of italian bees in the control of the flying activity is clearly proven, and the african bees are. 


temí 


afiricanized 
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persecution, stinging, and biting but there are also other defensive manifestations. A genomic región of 81 Kb known as QTL 
Sting 2 has been sequenced, which would be linked to the defensive behavior, and the expression of 13 potential genes that 


known 


this could be related to their haplo-diploid condition and would indícate the umque nature of the bee Apis mellifera. 


Kev words: Behavior, bee. Apis mellifera 



Introducción 

Puede decirse que la naturaleza general del 
comportamiento de abejas (fenotipo) es el producto 
de la interacción entre su composición genética 
(genotipo) y factores ambientales. En muchos casos es 


difícil decidir cuál de estos dos componentes es mas 
importante. Muchos científicos creen que todos los 
insectos se comportan como si ellos ¡aeran pequeños 
robots programados, y en el caso de la abeja de la miel 
muchas evidencias apoyan este punto Je v sta. Sin 
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embargo, el comportamiento de la abeja de la miel es 
influenciado por varios factores internos y externos 
(Goncalves & Stort, 1978). 


lugar de una forma de agresión. Las abejas reaccionan 
en un patrón definido de comportamiento a estímulo 
específico (Goncalves & Stort. 1978). 


En la abeja, muchas actividades son limitadas por el 
estado de desarrollo, por ejemplo, el comportamiento 
de construcción del panal solo puede comenzar cuando 
la abeja es capaz de secretar cera (el cual ocurre a 
los 12-18 días de vida) y bajo óptimas condiciones 
medioambientales (temperatura de 33°C-36°C). Otra 
causa interna del comportamiento es la presencia de 
ciertas hormonas en los vasos sanguíneos. Las células 
sensoriales son también responsables para diferentes 
patrones de comportamiento. Ninguna de estas causas 
de comportamiento interno es más importante que la 
composición genética de la abeja. Sin embargo, muchos 
patrones de comportamiento son causados primariamente 
por estímulos externos tales como temperatura, humedad, 
humo, sonido, sustancias químicas, luz, molestias, entre 
otros, los que son detectados por una red de células 
sensoriales muy especializadas. Por ejemplo, la crianza 
de reina es uno de los ejemplos más notorios de influencia 
medioambiental sobre el desarrollo del fenotipo. En 
una colonia de abejas, todas de las larvas de huevos 
diploides se alimentan de jalea real a los tres días de vida, 
desarrollándose como nuevas obreras (una excepción es 
la rara producción de zánganos diploides) (Woyke, 1963). 

El fenotipo de la reina es completamente diferente de 
las obreras, principalmente por la presencia de glándulas 
productoras de feromonas en la primera. Así, los mismos 
genotipos pueden originar organismos completamente 
diferentes como el resultado de la influencia ambiental. 
Es muy importante mencionar que las abejas reaccionan 
o responden muy rápidamente a estímulos externos. 
Además del hecho que el sistema nervioso de las 
abejas es muy simple, las fibras nerviosas de las células 
sensoriales del cerebro a los músculos son muy cortas, el 
cual habilita a las abejas a llevar a cabo actividades tan 
rápidamente (a una escala de tiempo de milisegundos) 
que ellas no pueden ser observadas con precisión por el 
hombre. Algunas respuestas son causadas por factores 
internos o externos: por ejemplo, la reacción en cadena 
observada en la agresividad en picaduras de abejas 
debería ser considerado comportamiento defensivo en 


El mejoramiento de la abeja de la miel fue a través de 
varios pasos, que sólo fue posible después el desarrollo 
de las técnicas de inseminación artificial. Abejas con 
rasgos deseables, tales como: habilidad de aprendizaje, 
resistencia a enfermedades, habilidad a polinizar plantas 
específicas, conducta no agresiva, habilidad a resistir 
el trío, entre otras. Se hizo disponible a través de 
selecciones en laboratorio. 


liahiiidad de Aprendizaje en Abejas. 

La habilidad de aprendizaje en abejas ha sido descrita 
a través de diferentes métodos de experimentales. Según 
Kerr ct al. (1975), J. H. Fabre fue el primer investigador 
en reconocer que las abejas son capaces de aprender. 

Reinhardt (1952), estudió algunas respuestas de la 
abeja de la miel a las flores de la alfalfa y, en su trabajo 
pionero, atribuyó aprendizaje al esquivamiento por parte 
de las abejas al mecanismo de disparo de estas flores. 
Weaver (1956, 1957), trabajando con “arveja pilosa’. 
encontró que abejas que nunca han pecoreado sobre las 
flores aprendieron a colectar polen y néctar. Las abejas 
aprendieron insertar sus lenguas entre los pétalos de la 
i lor y la quilla en la base del tubo de la corola. 


Es importante mencionar que la habilidad de 


aprendizaje de las abejas está relacionada a su 


comunicación, tan pronto como ellos aprenden la 
localización de una nueva fuente de néctar, ellos 


comunican esa información a otras abejas. 


Spitzner en 1758, fue el primero en llamar la 
atención sobre la comunicación de la abeja de la 
miel, señalando que podría existir una relación entre 
la danza de abejas y la colección de polen y néctar. 
Fue solo en 1920 que este tipo de comunicación fue 
demostrado experimentalmente por Karl. von Frisch. 
Para la orientación del vuelo, las abejas usan marcas así 
como la posición del sol y luz polarizada (von Frisch 

& Lindauer. 1954).Ü^S¡k'* HHBf JrÍÉ* ij 


Según von Frisch (1967), las abejas eran capaces 
de distinguir colores, reconocer las características 
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de un campo, y percibir el sol cuando el cielo está 
completamente cubierto con nubes. Está última 
habilidad es debido a la gran sensibilidad de los ojos 
de la abeja a la luz ultravioleta, el cual pasa a través de 
las nubes. Lindauer (1960), demostró que las abejas 
de la miel compensan el movimiento del sol no por un 
proceso innato sino aprendiendo. 


Uno de las más grandes contribuciones al estudio 
de la habilidad de aprendizaje en abejas fue hecha 
por Pessotti i 1963a, b; 1964; 1967a, b; 1972) en 
su experimento con melipómdos y Apis mellifera. 
Él también desarrolló un aparato para estudios 
discriminatorios en el cual las abejas tenían que tirar una 
palanca para conseguir la comida. El aparato de Pessotti 
podria ser usado con o sin una pequeña cantidad luz y 
con una carpeta amarilla o azul como fondo. 


Pessotti (1967a), llevó a cabo un experimento 
para la clasificación de abejas usando una prueba de 
aprendizaje discriminatorio. Como un criterio en este 
estudio, tres grupos de abejas representando tres tipos 
diferentes (A. m. ligustica, A. m. sicula y Melipona 
seminigra) fueron usados. Los resultados indicaron 


que hubo un grado definido de correspondencia 
entre su clasificación basada sobre un criterio de 
comportamiento (discriminación) y la clasificación 
propuesta por una combinación de varios criterios 
biológicos. De acuerdo a Pessotti, tal equivalente, se 
confirmó en otras especies, podria significar que abejas 
más desarrolladas biológicamente son capaces aprender 
una respuesta discriminatoria más fácilmente que abejas 


menos desarrolladas. 


Kerr et al. (1975), estudiaron el componente 
genético de la habilidad de aprendizaje en A. mellifera 
y concluyó que aprender es muy importante para las 
abejas, porque cualquier deterioro de esta habilidad 
afecta la sobrevivencia de la colonia. Casi todos los tipos 
de aprendizaje clásico son encontrados en las abejas. 


Comportamiento Higiénico de la Abeja de ta Miel. 

Rothenbuhler (1964a. 1967), estudió el 
comportamiento de limpieza de la colonia en abeja de 
la miel, el cual puede ser considerado uno de los mejores 
ejemplos de comportamiento controlado genéticamente. 


Una clara diferencia en este comportamiento fue 
establecido entre cuatro líneas obtenidas. Dos líneas 
rápidamente removieron la cría atacada por la loque 
americana, considerando que las otras dos líneas 
permitieron que las víctimas permanezcan en la zona 
de crias indefinidamente. 


Otros investigadores, como Rothenbuhler & 
Thompson (1956), Jones & Rothenbuhler (1964), 
Thompson (1964). Trump et al. (1967) y Momot 
& Rothenbuhler (1971). también estudiaron el 
comportamiento de limpieza de colonia en abejas de 
miel como un ejemplo de comportamiento genéticamente 
controlado. Ellos mostraron que linajes de abejas difieren 
en su resistencia a la enfermedad loque americana y 
está resistencia es relacionada con el comportamiento. 


Linajes resistentes fueron encontrados removiendo 
larvas muertas rápidamente de los panales mientras que 
los linajes susceptibles no. Este comportamiento fue 
explicado por Rothenbuhler (1964b), quien considera que 
es controlado por dos genes idénticos al modelo de dos 
locus. Así. genes específicos controlan el comportamiento 
de limpieza de colonia de abejas obreras que remueven 
la permanencia de cria muertas de la celda de cría, gen 
u (destape) y gen r (remover). Obreras contienen los 
genes u en homocigosis (u/u: +/+) destapa las celdas 
pero no remueve la cria muerta. Obreras conteniendo 
los genes r en homocigosis (+/+: r/r) remueven larvas 
muertas o pupas de celdas destapadas, pero no de celdas 
tapadas. Obreras con ambos genes (u/u: r r) tlevanacabo 
ambas actividades. Las colonias cuyas obreras tienen 
ambos genes fueron llamadas higiénicas, y colonias 
cuyos obreras no tienen ambos genes fueron llamados 
no higiénicas. Otros dos tipos de comportamiento, 
ambos causados por los dos mismos genes, son posibles, 
obreras que solo destapan (u/u: +/+) y obreras que solo 
remueven (+/+: r/r). Desde que ambos genes u y r son 


recesivos, colonias cuyas abejas tienen ambos genes en 
heterocigosis son llamados no higiénicas (+/u. +/r). La 
actividad de limpieza de la colonia de abejas es efectiva 
cnin riinnHn nmhos tienes u v r están presentes en 


homocigosis en un gran número de obreras. Rothenbuhler 


(1964a) fue capaz de mostrar que las colonias con 
ambos genes tienen solo un grado de resistencia a 


loque americana. 


Cosenza Ó: Silva (1972) evaluaron 


Arnaldoa 19(1): 105 - 124. 2012 


107 


Rodríguez: El comportamiento de las abejas Apis mellifera 


el comportamiento higiénico de colonias F1 de abejas 
africanizadas y caucásicas usando pequeños pedazos de 
panales (1 Ox 10 cm) a los que aplicó baja temperaturas 
y congeló por 48 horas. Esta es una modificación 
ligera de la técnica de Rothenbuhler < 1964a). Estos 
resultados mostraron que abejas africanizadas son 
más higiénicas que las caucásicas y los valores de la 
distancia generalizada de Mahalanobis (D2) indicaron 
que la F1 híbrida fue cercana a las abejas africanizadas. 
Después del linaje resistente a la loque americana 
de Rothenbuhler (1967), varios linajes resistentes a 
parásitos y enfermedades se han puesto disponible, tal 
como linajes resistentes a “La polilla mayor de la cera” 
Gallería mellonella, al ácaro Acarapis woodi, a la loque 
europea entre otras (Rothenbuhler et al., 1968). Desde 
1969, un grupo de investigadores encabezados por W. C. 
Rothenbuhler en la Universidad Estatal de Ohio ha estado 
estudiando otra seria enfennedad de abejas que causa 
comportamiento anormal y muerte de abejas adultas. 
Hay evidencia que un virus o un patógeno parecido a 
virus están involucrado en esta enfermedad (Kulincevic 
et al., 1969). Los síntomas son la presencia de abejas 
negras sin pilosidad, la ocurrencia de masticar vigoroso 
e incluso ataques de picaduras por abejas sobre ciertas 
abejas de colonias mansas, y alta mortalidad de abejas 
adultas. Más recientemente, Kulincevic & Rothenbuhler 
(1975) desarrollaron un experimento de dos maneras de 
selección para resistencia y susceptibilidad al síndrome 
de abejas negras y sin pilosidad y obtuvo cuatro 
generaciones en cada linea. Después de la primera 
generación, las dos líneas divergentes incrementaron, y 
en cada generación ellos difirieron estadísticamente en 
un nivel de 1 % de probabilidad. La efectividad de estas 
dos lineas seleccionadas y una línea comercial como 
control fue evaluada por la administración de varias 
dosis de partículas de virus en jarabe de sacarosa por 
Rinderer et al. (1975). Ellos concluyeron que el virus 
aislado fue la causa de mortalidad en todos los tres stocks 
y la mortalidad incrementó con dosis más alta. Este 
experimento también proveyó evidencia positiva que 
las líneas desarrolladas por Kulincevic & Rothenbuhler 
(1975) fueron diferencialmente resistentes y que esta 
resistencia diferencial fue a un virus. 

Waddington & Rothenbuhler (1976), describieron 


en detalle todos los patrones de comportamiento de 
abeja adulta asociado con el síndrome negro y sin 
pilosidad. Una de sus conclusiones fue que el patrón 
de comportamiento de ataque y abejas atacadas 
difirió de aquellas del comportamiento de limpieza 
y abejas limpiadoras. La conducta atacante también 
era diferente que de abejas guardianas atacando a las 
abejas pilladoras. 


1. Métodos más utilizados para evaluar el 
comportamiento higiénico. 

Se han propuesto varios métodos para el estudio 
del comportamiento higiénico en abejas melíferas, 
dentro de ellos los más utilizados, son el método 
de congelamiento de crías, descrito por Gon^alves 
& Kerr (1970) y el método de perforación de crías, 
descrito por Newton & Ostasiewski (1986). En 1994, 
se realizó también, un estudio comparativo entre esos 
dos métodos, a fin de verificar la eficacia y comodidad 
de ambos. Los resultados de esta investigación 
mostraron que ambos eran eficientes para estudios del 
comportamiento higiénico (Gramacho & Gon^alves, 
1994). Sin embargo, a pesar de no haber encontrado 
diferencias estadísticamente significativas entre ellos, 
para La realización de trabajos de selección genética 
en el sentido de aumentar la frecuencia de colonias 
higiénicas, se propone la utilización del método de 
perforación de crías, en el apiario por ser un método 
muy simple, económico y de fácil aplicación en el 
campo (Gonpalves. 2002 . 


2. Test del comportamiento higiénico en el campo. 

El método de perforación de crías puede ser usado 
por los apicultores tanto para pequeños apiarios (50 a 
100 colmenas) como para aoiarios mayores (más de 
500 colmenas). 


Primero el apicultor debe hacer el test deI 
comportamiento higiénico en sus colmenas para saber 
cuáles son higiénicas o no higiénicas. El test para 
evaluar el comportamiento higiénico de las abejas 
en el campo recomendado se basa en el “Método de 
perforación de las celdas de crías” descrito por Newton 
& Ostasiewski (1986) y modificado por Gramacho & 
Gon?alves (1994). De cada colonia a ser evaluada se 
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retira un marco de crías operculadas de obreras con 
edad de 10 a 14 días (pupa de ojo rosado). En este 
marco se escogen dos áreas vecinas, si es posible, 
conteniendo 100 celdas operculadas (10 líneas por 10 
hileras) destinando una área para perforación (área A) 
y la otra área para control o testigo, sin perforación 
(área B). Si las áreas tuvieran celdas vacías, esas deben 
ser contadas para ajuste en los cálculos de porcentaje. 
Las áreas pueden ser delimitadas con una espátula. El 
método consiste en la perforación de 100 celdas con 
crías operculadas de obreras con la ayuda de un alfiler 
entomológico n° 2 (alfiler o aguja de costura de tamaño 
pequeño). Es importante que el alfiler sea introducido en 
el centro del opérculo (tapa de la celda de cría) y a una 
profundidad que permita llegar a la cría. Después de la 
perforación de las 100 celdas el marco de crías debe ser 
devuelto a la colmena para ser evaluada, permaneciendo 
por 24 horas para que las obreras higiénicas realicen 
la desoperculación y remoción de las crías muertas o 
dañadas por el alfiler. Después de 24 horas el marco es 
retirado siendo, luego, contadas las celdas vacías tanto 
en la área A como en la B ■ control i. 

Para la estimación del comportamiento higiénico (CH) 
de cada colonia son contadas las celdas operculadas (área 
A) sometidas a la perforación y 24 lior.ts después que 
el panal permaneció en la colonia se cuentan las celdas 
desoperculadas o vacías y luego se divide el total de esas 
celdas vacias por el número de celdas perforadas. Este 
cálculo emplea el número de celdas desoperculadas y 
cuyas crías fueron removidas por las obreras higiénicas. 
Luego es calculado el factor de corrección “Z” de Moretto 
(1993) que corresponden a la tasa de limpieza natural 
del área correspondiente al control (área B cuyas celdas 
no fueron perforadas) para ser descontado del valor de 
celdas removidas en el área A. Por lo tanto, el valor de 
CH será igual al valor de celdas removidas o vacias del 
área A menos el valor de las celdas removidas o vacías del 
área B. La estimación de “Z para el área B es obtenida 
de la misma manera que para el área A, siendo la única 
diferencia que en B las celdas operculadas no fueron 
perforadas y después de 24 horas se cuentan igualmente 
las celdas desoperculadas o \ acias. E! resultado fina del 
comportamiento higiénico será el valor estimado para el 
comportamiento higiénico de la colonia que será utilizado 


solamente si el valor del factor de corrección (en el área 
B, control, sin perforación) es igual interior a 10%. Esto 
es, si no existen más de 10 celdas vacias. Las fórmulas 
utilizadas para las estimaciones de CH y de Z son basadas 
en estudios de Graniacho (1999 ) y son las siguientes: 

Z = Yx 100 

A 


Donde: 

Z=% de celdas limpias en el control (Factor de corrección) 

A=Número de celdas conteniendo cría operculada (área 
B) antes de ser introducido el panal en la colonia para 

el test de limpieza. 

Y = Número de celdas vacías (o limpias) del control 
que contenían crias operculadas y que fueron remov idas 
naturalmente, sin haber sido perforadas siendo que: Y=C - B 

C = Número de celdas vacías del área B (control) 
después que el panal ha sido sometido al test de limpieza 

en la colonia analizada. 

B = Número de celdas vacías del área B antes que el 
panal sea sometido al :est de limpieza. 

CH = CV (Después de 24 horas) - CV - Z 

CO 


Donde: 

CV (después de 24 horas)— Numero de celdas vacias 
24 horas después de la perforación 


CV = Número de celdas vacias antes de la perforación 


de las celdas operculadas. 


CO—Número de celdas operculadas antes de la perforación. 
Z = Factor de corrección obtenido del control. 

Daremos a continuación, un ejemplo. Si fuesen 
perforadas en el área A. 100 celdas operculadas y 
después de 24 horas en la colmena resultaran apenas 5 
celdas operculadas, la tasa de remoción corresponderá 
a 95%. Por otro lado, si en el área de control (área B) 
habían 100 celdas operculadas (no perforadas > y después 
de 24 horas resultaran 2 celdas desoperculadas o vacías 
de las 100 celdas operculadas. esto corresponderá al « 
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y este será el valor del Factor de Corrección, esto es 
Z= 2%. Por lo tanto, la estimación del comportamiento 
higiénico será 95% menos 2%, esto es. CH= 93%. 

Podemos clasificar una colonia como higiénica o no 
higiénica en función de la cantidad o porcentaje de crías 
removidas en 24 horas después de la perforación. Por 
lo tanto, una colonia podrá ser más o menos higiénica 
en función de su capacidad de limpieza de las crias 
muertas o enfermas en el plazo de 24 horas. Para (ines 
de selección las colonias que remueven 80% o más de 
las crías muertas son consideradas como higiénicas 
Gramacho & Gon^alves (1994) y las demás deben 
ser descartadas como poco o no higiénicas. Para una 
mayor precisión de la estimación del comportamiento 
higiénico de una colonia, se debe hacer por lo menos 
tres repeticiones por colonia, en intervalos mínimos 
de 15 días. El promedio de estas repeticiones sera el 
diagnóstico final o puntaje final de la colonia en base a 
su comportamiento higiénico. Se recomienda también 
realizar los tests en dias en que hay baja entrada de flujo 
nectáreo. pues, según Momot & Rothenbuhler (1971). 
las colonias bajo estas condiciones se presentan menos 
higiénicas, evitándose de esta forma la influencia del 
medio ambiente sobre el comportamiento. 

Selección para la colección de polen especifico. 

Es bien conocido que insectos, y abejas en particular, 
juegan un rol vital en la polinización de muchas plantas, 
incluyendo importantes cosechas tales como alfalfa, 
soya, algodón, naranja y uva. Uno de los mejores tratados 
sobre polinización de insectos de plantas cultivadas fue 
publicado por Me Gregor (1976). Este comportamiento 
es el resultado de peculiaridades de las flores también 
como de las abejas. En el caso de alfalfa Medicado sativa. 
abejas de la miel encuentran la acción del mecanismo 
de tropiezo desagradable, pero aquello parece que ellas 
aprenden como obtener el néctar fácilmente y evitan 
tropezar con la flor. Sin embargo, abejas colectoras de 
polen viajan cercanamente a cada flor. 

La alfalfa produce una gran cantidad de néctar, pero 
cuando esto es cortada para heno, como normalmente 
es hecho, poco o ninguna miel es obtenida por los 
apicultores. La alfalfa es una pobre fuente de polen para 


abejas de miel. Debido al descargo de la columna sexual 
de la flor de la alfalfa que a veces golpea la parte inferior 
de la cabeza de la abeja, usualmente las abejas colectan 
polen de alfalfa solo cuando no es disponible otra fuente. 


Una de los más importante contribuciones para 
el desarrollo de la genética del comportamiento de 
la abeja fue realizado por Mackenseti & Nye (1966, 
1969) así como por Nye & Mackensen < I oo>. 1970). 
Su trabajo fue concerniente al comportamiento de 

colecta de polen e involucró selección para diferencias 

en colección de polen de alfalfa. Nye & Mackensen 
(1965) evaluaron 356 colonias de abejas de la miel 
de varias fuentes y seleccionaron para tres crianzas 
añadidas que hubiesen colectado un alto porcentaje de 


polen de alfalfa y tres que hubi 


colectado un bajo 


porcentaje, por conteo del número de abejas cargadas 
con polen de alfalfa en muestras de abejas forrajeras 
de las colonias evaluadas. En el siguiente año se cruzó 
hijas de las colonias seleccionadas con sus hermanos; 


subsecuentemente, la descendencia de colonias 
encabezado por nuevas reinas fueron evaluadas. Las 
colonias encabezadas por hermanas reinas fueron más 
similares en la proporción de polen de alfalfa colectado 
que las colonias encabezadas por reinas no relacionadas 

(Nye& Mackensen, 1965). 


Siete generaciones de cría selectas de la abeja 
de la miel fueron desarrollada! desde las colonias 
seleccionadas y buen progreso fue alcanzado por 
elección sobre las dos lineas (alta A PC (colectores 
de polen de alfalfa) y bajo APC) arriba de seis 
generaciones. La selección de la séptima generación en 
la alta y baja lineas de APC produjo pequeños cambios 
en el porcentaje de colectores de polen de alfalfa sobre la 
quinta y sexta generación. Estos resultados llevaron a los 
autores a concluir que una meseta se había alcanzado en 
ambas lineas y más adelante la selección no produciría 
alguna mejora (Nye & Mackensen, 1970). 

Retrocruzamientos a las lincas parentales fueron 
evaluado> a lo largo con las lineas parentales en cinco 
generaciones, y los resultados sugieren que diferencias 
en colección de polen de alfalfa son debidos a varios 
genes con efectos aditivos. 
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Muchas publicaciones han sido escritas sobre 
polinización por abejas pero hasta ahora no hay evidencia 
que abejas hereden una preferencia por algún otro polen 
que no sea de alfalfa (Nye & Mackensen, 1968). 


Observaciones en el comportamiento de pecoreo de 
las abejas A. mellifera en cinco cultivares de “palta” 
(Persea americana) fue realizado de 1982 - 1984 y 1991 
-1992 en Galilea Israel. El examen de la morfología de 
las flores de la palta mostró que el estado de los pistilos 


y los estambres florales tienen similares estructuras. 
La colecta de néctar, o néctar y polen, visitando tanto 
pistilos y estambres florales, y debido a la estructura 
floral ellas se vieron obligadas a tocar tanto el pistilo 
como las anteras. Sólo sitios limitados del cuerpo de 
las abejas contacta con las anteras, y estos “sitios de 
colección" también contactan con el estigma, que 
ocupa la misma posición con respecto a las anteras y 
los estambres bajos. Muchos granos de polen de las 
paltas debido la visita de las estambres florales fueron 
agrupados en los “sitios de colección” y constituido 


en el polen más importante y disponible para la 
polinización. Algunos granos de polen distribuidos al 


azar sobre el cuerpo entero de las abejas que visitan 
cualquier pistilo o estambres florales pueden haberlos 
adquirido en la colmena, y no cumplen un rol importante 
en la polinización. Se considera que según las 
observaciones realizadas en un cultivar la polinización 


es lograda durante la superposición de tases de su 

pistilo y estambres florales, durante la cual las abejas 
colectan néctar y polen moviéndose libremente entre 


los estambres vecinos y el pistilo de las flores. La 



ión entre cultivares de tipo de floración opuesta 
es llevado a cabo por las abejas moviéndose entre ellos 
a lo largo del periodo de superposición de la floración 


del pistilo de un cultivar y la floración de los estambres 
de otra flor. Las abejas que usualmente colectan sólo 
polen no visitan pistilos florales y no contribuyen a la 


polinización (Ish-Am & Eisikowitch. 1993). 


Los modelos actuales de umbral de estímulos 


conllevan a la suposición secundaria que la variación en 
la tarca de sensibilidad es una consecuencia de efectos 


aditivos del genotipo y medioambiente (Robinson & 
Page. 1989a; Bonabeau et al 1996). Aunque cada 


obrera tiene un umbral individual, la distribución de 
umbrales en la población de obreras como un conjunto 
es continua y normalmente distribuida. Sin embargo, 
las medidas fenotípicas y genéticas del forrajeo de 
néctar y polen de la abeja de la miel sugieren que la 
variación genotípica en tareas de forrajeo involucra 
unos pocos grandes loci, y que la expresión fenotípica 
de estas tareas puede ser más cercano a un modelo 
de dominancia mendeliana (Hunt et al, 1995). En 
consecuencia la variación en umbrales de tarea puede 
ser bimodal o incluso discontinua 

Los modelos de organización de tarea en abejas 
requieren de la integración de la variación intrínseca 
de la sensibilidad de las obreras a estímulos de tareas 
y la variación eatre obreras en su interacción con e! 
medio ambiente de la colonia. La variación genotípica 
juega un rol importante en la selección de la tarea. Sin 
embargo, el modelo de umbral de estímulos provee un 
mejor ajuste a patrones observados de organización de 
tarea del forrajeo cuando está integrado con actuales 
modelos de transferencia de información social (Fevvell 

& Bertram, 1999). 

La variación fenotípica en ei forrajeo de polen 
y néctar es influenciado por unos pocos y grandes 
loci con posibles modificadores (Hunt et al., 1995). 

Otras evidencias del comportamiento sugieren que 
los mayores efectos fenotípicos de estos loci muestran 
preferencias bimodales para forrajeo de polen. Además 
ha sido demostrado el carácter dominante del forrajeo 
de polen (Fewell & Bertram. I ,)l, 9). 

Fewell & Bertram (1999). encontraron que la 
variación genotípica juega un papel importante en 
la regulación de la tarea. Sin embargo, el cambio 
gradual en el comportamiento de la colonia sugiere 
que la flexibilidad del forrajeo de la colonia es mejor 
explicado por un modelo integrado incorporando 
variación genotípica en la elección de la tarea, pero 
en el cual la respuesta de la colonia es amplificada por 

interacciones sociales. 

Comportamiento en la actividad del vuelo. 

En un experimento llevado a cabo en Pedemeiras. 
una ciudad cerca Piracicaba, Estibo de Sao Paulo, 
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Kerr et ai (1970) estudió las actividades de vuelo de 
abejas italianas (A. rn ¡icástico), abejas africanizadas. 
y su híbridos 1 por un periodo de 13 meses. ¡;Ilos 
registraron los vuelos salientes por minuto a lo largo del 
día (en la mañana y al ñnal del día) y concluyeron que 
las abejas africanizadas son más activ as que las italianas. 


Ellos también mostraron cuan muy cercanos las abejas 
híbridas están a las abejas africanizadas en relación 
a las diferentes características de comportamientos 
estudiados. Esto claramente muestra la dominancia 
genética de genes africanos sobre genes italianos en el 
control del comportamiento de la actividad de vuelo. 
Los autores muestran que abejas africanizadas fueron 
30% más activas durante la primera hora de vuelo 
en la mañana. Estos resultados están reportados por 
información de muchos apicultores quienes afirman 
que las abejas africanizadas empiezan a trabajar 
muy temprano en el dia que las abejas europeas. 
Concerniente a la actividad de las abejas al final del 
día. ellos encontraron que en los últimos 24 minuto^ 
del día. las abejas africanizadas y el híbrido F1 fueron 
muchos más activos que las italianas. Aquí también, los 
resultados concuerdan con la información de muchos 
apicultores quienes dicen que abejas africanizadas paran 
de trabajar más tarde que las abejas italianas. 


Gon<;alves (1972. 1976, 1977), seleccionó una 
característica que influiría en la velocidad y otros 
tipos de comportamiento de vuelo para obtener abejas 
forrajeras más eficientes que lo normal Él desarrolló 
una selección direccional de dos lineas innatas de 
A. meüifera, seleccionada para un número grande o 
pequeño de ganchos del ala (alta línea y baja linea). El 
programa de selección fue empezado por W. Drescher 
en Alemania Oriental, desde la primera a la novena 
generación y continuó en Ribenrao Preto - Sao Paulo por 
< ronyalves en 1972. Por 1976 esto había alcanzado 22 
generaciones de selección. Los cruces fueron controlados 
por inseminación artificial Je abejas reinas. El coeficiente 
de endoganua de obreras y reinas, componentes de 
varianza, coeficiente de viabilidad de obreras, análisis de 


correlación y regresión de descendencia sobre un padre. 


estimación de la heredabilidad. 


y selección diferencial 


fueron estimados para predecir la respuesta de selección. 


Una alta correlación fue encontrada entre el promedio de 


un padre y descendencia en ambas lineas, l a simetría 
de los padres no tuvo influencia sobre la variabilidad 
de la descendencia (obreras, zánganos y reinas). La 
viabilidad de las obreras fue lo opuesto del coeficiente de 
endogamia estimado. La reducción fue observ ada en la 
varianza geno típica de zánganos y obreras. Las respuestas 
extremas para cada linca de obreras fue /. = 10.60 y 
SD=1,07 en la línea baja, y X=28,58 y SD=1.97 en la 
linea alta. La eficiencia del programa de selección sobre 
las tres castas fue confirmada. Recientemente, uno de los 
colaboradores de Gonyalves, M. C. O. Campos. c\ aluó la 
actividad de vuelo de obreras y zánganos de ambas lineas 
Seccionadas y, después de tres meses de observ aciones, 
concluyó que zánganos y obreras de la linea baja fueron 
más rápidos en los 500 m velocidad de promedio que la> 
abejas de linca altas. 


Comportamiento defensivo de la abeja de la miel. 

En este ítem se debe tener en cuenta que los 
investigadores citsdos utilizan indistintamente el termino 
agresividad o defensividad, este último actualmente es 
el mejor define este tipo de comportamiento 


/. Genética de! comportamiento opresivo. 

La mayor atención ha sido enfocada sobre el 
problema de la agresividad de la abeja relacionada a la 
introducción de abejas africanas (A. m. scutcüata) en 
Brasil. Estas abejas fueron introducidas en Brasil en un 
esfuerzo para incrementar la producción de miel. Sin 
embargo, poco después de su introducción, 26 reinas 
africanas fecundadas escaparon con enjambres. Los 
zánganos de estos enjambres se cruzaron con reinas 
de las subespccies europeas (A. m mellifcra y A. m. 
ligustica). El resultado fue la formación de un híbrido de 
las tres subespecies. Estos híbridos son llamados abejas 
africanizadas porque ellos algunas veces parecen A. m. 
scutellata en varias características del comportamiento, 

especialmente en su agresividad. 

Las diferencias en temperamento entre abejas 

italianas y africanizadas han sido estudiadas por un 
método desarrollado por Stort (1970, 1971, 1972a). 
Tres núcleos cada uno con una reina con capacidad 
de postura, fueron usados para el test de agresiv idad. 
Una pelota de cuero negro pequeña < 2 cm en diámetro 
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y relleno con algodón) es movido y bajado por 60 
segundos a una distancia de 5 cm de la entrada de la 
colmena y los siguiente datos de comportamiento son 
registrados: el tiempo en el cual la primera abeja pica 
la bola de cuero, el tiempo tomado por la colonia al 
iniciarse agresiva, número de picadas en los guantes del 
observador, número de picadas en la pelota de cuero, y 
la distancia que la abeja sigue al observador. 


Este test es repetido cinco veces, con una nueva pelota 
de cuero cada vez. Colonias parentales africanizadas e 
italianas, colonias F1 híbridas, y colonias retrocruzadas 
italianas y africanizadas fueron evaluadas. Todos los 
cruces fueron hechos por inseminación instrumental 
y un zángano diferente fue usado para cada reina 
virgen (Rothenbuhlcr, 1960). Para el primer carácter, 
los valores obtenidos sobre comportamiento de F1 
indican la presencia de genes dominantes en las abejas 
africanizadas. En los retrocruzes atricanizados hubo 


16 colonias agresivas y cuatro colonias mansas. El 
retrocruzc a ancestros italianos mostró una distribución 
fuertemente sesgada frente a una reacción corta de 
tiempo, el cual indica que este no es un simple caso 
de aditividad de genes (Stort. 1975b). La pesióle 
acción de cuatro pares de genes llamados Ag con 
efectos epistásicos fue sugerido por Stort (1971). El 
análisis del tiempo que toma una colonia para hacerse 
agresiva mostró casi igual resultados en relación a 
la acción epistásica de los genes; es posible que los 
genes para el comportamiento agresivo parcialmente 
cubra la expresión de los genes para mansedumbre 
(Stort, 1976). El tiempo que tomó en que la primera 


abeja picó la pelota de cuero y el tiempo que tomó 
la colonia para volverse agresiva están altamente 
correlacionada (Stort, 1971) y posiblemente están 
controlados por genes que son parcialmente ligados 


o que controlan el mismo comportamiento básico. El 
observador administra la prueba de agresividad que 


lleva ios guantes de cuero suaves que retienen cada 
picadura de la abeja para que ellos puedan contarse. 
El número de picaduras en los guantes del observador 
se define como el número de obreras que pican cuando 
los guantes del observador están sobre la entrada a 
la colonia. Los datos promedios para la colonia de 
Fl indican que genes dominantes están presentes en 


la subespecie italiana. No hay ninguna segregación 
subsecuentemente en el retrocruze italiano y hay una 


segregación de tres caracteres mansos: uno agresivo 
en el retrocruze africanizado, una hipótesis propone 
que el número de picaduras en los guantes se controla 
por dos pares de genes, llamado Fl/Fl: F2/F2, en las 
abejas italianas y fl/fl :f2/f2 en las abejas africanizadas 
(Stort, 1975c). Como por el número de picadas en la 
pelota de cuero, el enemigo artificial da tirones delante 
de la entrada a la colonia y fue picado muchas veces 
y el número de picaduras dejadas en la pelota era 
determinado en el laboratorio después de la prueba. 
Los datos indican que genes dominantes están presentes 
en la subespecie africanizada. Hay una segregación 
subsecuentemente de tres agresivos: uno manso en el 
retrocruze de africanizada y hay una segregación de uno 
subsecuentemente agresivo: uno manso en el retrocruze 
italiano, se supuso que el rasgo indicó por el número 
de picaduras en la pelota de cuero estar controlado por 
dos pares de genes, A y B, con dos alelos, AmAbr: 
BmBbr. Según esta hipótesis, las abejas italianas tenían 
el genotipo Am/Am: Bbr/Bbr. y las abejas africanizadas 
tenían AbrAbr: Bm/Bm (Stort. 1975a). La distancia 


que las abejas siguieron al observador que empezó a 
caminar a una velocidad normal fuera de la colonia 60 


segundos después que la pelota de cuero fue presentada, 
parece ser controlado por los genes dominantes en las 
abejas italianas. La distribución de los datos de italiana 


retrocruze de africanizadas hace pensar en la acción 
i tres pares de genes que se llamaron Prl, Pr2 y Pr3 
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conducta agresiva tueron descritos en abejas italianas 


y abejas africanizadas. Después, los datos de Stort 
fueron reanalizados y concluyó que algunos que los 


eenes desantos son idénticos, así el numero de genes 
implicados se redujo de 11 a un máximo de ocho. En 
todas las cinco conductas agresivas estudiadas, los 


datos de las pruebas de cruces fueron compatibles con 
la hipótesis formulada. Stort (1971, 1974a) mostró 
que no hay ninguna asociación de ios genes para la 
agresividad y genes de Ac (genes limitados a los machos 
que confieren el color del castaño oscuro a los zánganos 
africanos, las obreras son amarillas). 

Las comparaciones entre los caracteres morfológicos y 
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la conducta agresiva mostraron resultados interesantes. En 
las abejas italianas, un aumento en el tamaño abdominal 
disminuye la agresividad. En las abejas africanizadas. 
un aumento en el tamaño de los ocelos disminuye la 
conducta agresiva. También, una correlación muy alta 
(-0.929) se encontró en las abejas africanizadas entre la 
longitud del mesoescutelo y el tiempo en que la primera 
abeja pica la pelota de cuero (Stort, 1972b). Ninguna 
correlación se observó entre el tamaño de picadura y la 
conducta agresiva en italiana y africanizada (Stort, 1972a. 
b: Stort & Chaud -Netto, 1978). 


El cruzamiento de abejas africanizadas con las abejas 
caucásicas A. m. caucásica produjo El híbridos que (para 
el número de picaduras dejadas en el enemigo) fueron 
3.3 veces más mansos que el stock parental africanizado. 
Este hecho indica la hibridación con las abejas caucásicas 
es importante reduciendo la agresividad en las abejas de 
africanizadas (Cosenza, 1972a, b). 


Datos obtenidos por Stort (1971) en la agresividad 
del retrocruze de italiana y africanizada, no bajó por 
la incidencia directa de los rayos del sol. ni mostró 
influencia de la temperatura, por lo menos bajo las 
condiciones climáticas del Ribeiráo Preto-Sáo Paulo, 
Brasil. Los valores de los coeficientes de la correlación 
computados entre la conducta agresiva y temperatura 
no fueron significantes en un nivel del 5%. Según 
Lecomte (1963). la influencia del viento y el tiempo 
tormentoso en la agresividad de abejas es importante, 
pero la influencia de temperatura es menos cierta. Los 
cambios en el tiempo y formación de nubes produce 
los cambios locales de ataque en la abeja individual y 
en la colonia, lo cual influye en la conducta agresiva 
(Wamke, 1976). También, Lecomte (1963), mostró que 
durante los períodos de flujo de néctar, la agresividad 
de abejas europeas es más baja. En contraste, las abejas 
africanizadas muestran un aumento en la agresividad en 
la presencia de una gran cantidad de néctar (De N.mtis 
& Cornejo, 1968). En Brasil, Brandeburgo etul. (1976, 
1977), después de someter 40 colonias de Ribeiráo Preto 
- Sao Paulo y 40 colonias de Recife-Pemambuco a las 
condiciones climáticas diferentes por un período de dos 
años, pudo verificar que la agresividad de esas abejas 
cambió cada vez que las colonias (con el mismo pool de 


genes) se sometieron a condiciones medioambientales 
diferentes, en el nordeste y del sudeste de Brasil. Las 
abejas de miel de Pemambuco eran cuatro veces más 
agresivas que las abejas de Sao Paulo. Cada vez que la 
abejas de Pemambuco fueron evaluados en Sao Paulo, 
ellas se pusieron más mansas. La respuesta opuesta 
se obtuvo con las abejas de Sao Paulo evaluadas en 
Pemambuco. Los autores demostraron que la conducta 
agresiva (fenotipo) de las abejas de africanizadas fue 
muy influenciado por las condiciones climáticas de las 
dos regiones diferentes de Brasil, el cual muestra que 
la conducta de las abejas depende del ambiente a que 
ellos son expuestos. Manimo (1976). trabajando con las 


abejas africanas en Etiopía, menciono que en situaciones 
donde el hombre y la naturaleza son implacables, las 


abejas son agresivas y la provocación más ligera es 


equivalente a una declaración de guerra. En lugares 
dónde ellos se han cuidado bien, las abe jas son bastante 
mansas y fáciles manejar. 


Mammo (1976) observó la conducta agresiva de dos 
grupos de abejas africanas localizada en dos estaciones 
experimentales en Etiopía (la tierra baja y el área 
caliente a 1500 m.s.n.m. y tierra alta y área fría a 3000 

v 

m.s.n.m). El no aplicó las pruebas de agresividad pero 
pudo concluir que cada vez que él movía una colonia 
de abejas de la tierra baja y atea caliente a una tierra 
alta y área fría, la agresividad de las abejas africanas 
disminuía. Cuando las colonias se transfirieron del 
área alta y fría al área baja y caliente, ellos parecían 
ajustar al nuevo ambiente inicialmente: sin embargo, 
semanas después, ellas se pusieron tan agresivas como 
las otras colonias en el área. Brandeburgo et al. (1976. 
1977) pudo demostrar experimentalmcnte que las 
observaciones de Mammo (1976) eran correctas. 


Ribbands (1954) verificó que cuando las abejar 
intentaron entrar en las colonias equivocadas ellos 
fueron reconocidos como extraños debido a su olor 
diferente, y su recepción (con o sin la hostilidad) 
eoenóía en la cantidad de néctar en la colonia. 
Las abejas guardianas podrían reconocer las abejas 
pilladoras por su vuelo oscilante (Butler & Free, 
1952). Este vuelo ocurre como una respuesta innata a 
la presencia de una congestión de abejas de la misma 
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u otra colonia, a la entrada de la colmena cuando ellas teroniona de alarma 2-heptanona que las abejas italianas, 
están robando (Free, 1954). Los factores que inducen y esto representa un mecanismo compensatorio que es el 
a las abejas a picar fueron investigados, y concluyeron resultado de la sensibilidad olfativa menor de las abejas 
que las abejas se animan más a picar por la presencia de africanizadas probablemente. 


de un color oscuro , el olor de veneno, animales, y el 
sudor humano, por objetos en movimiento, y por los 
materiales de textura áspera (Free, 196 I). 

Diferencias en la agresividad están relacionadas 
estrechamente a la producción de substancias volátiles 
(feromonas) que provoca varias formas de conducta de 
alalina. Ghent & Gary (1962) mencionaron la existencia 
de una substancia química que funciona como una 
alarma para las abejas, y qué se suelta en el aparato de 
la picadura. Esta substancia es importante para atraer a 
las obreras al sitio donde están los enemigos. Usando 
cromatografía de gas de extracto de veneno de abeja, 
Boch et ai (1962) mostraron que esta sustancia es el 
isoamil acetato (isopentil acetato). Esta investigación 
sugiere que el isoamil acetato es uno de los componentes 

activos de la feromona de la picadura. Según Maschw itz 
n QA.n iíi« nhiwaQ nrndnrpn feromonas de alarma en 


Sin embargo, según Boch & Rothenbuhler (1974), se 
conoce que el aparato de la picadura de obreras castaños 
(la línea agresiva) contiene aproximadamente un tercio 
más isoamil acetato que las obreras van Scoy (la línea 
mansa). La producción de isoamil acetato en los híbridos 
fue variable, pero en el promedio se pareció a la línea 
Brown y dio una indicación de heterosis. Los análisis del 
veneno por técnicas de electroforesis de disco mostnu'on 
10 bandas de proteínas similares en abejas africanizadas 
y italianas y en los híbridos de los cruzamientos (Mello, 
1970). Otras investigaciones indicaron que especies 


flora 


i ellife 


los patrones de proteínas de veneno (Beatón ,v Morse, 
1968). También se verificaron diferencias entre Apis 
florea y A, cerana que fueron verificadas en la secuencia 
del aminoácido de melitina » Knvil, 1973) 


sus glándulas mandibulares asi como en su aparato de ^ Medición del comportamiento defensivo . 


la picadura. Shearer & Boch (1965), identificaron la 
substancia de alarma de las glándulas mandibulares 
de la abeja de miel como 2-heptanona. La función 
principal del olor 2-heptanona puede ser para repeler a 
las abejas pilladoras (Simpson. 1966). Hay variaciones 
considerables en la cantidad de isoamil acetato 
recuperado. Hasta 5ug por aguijón fueron obtenidos 
de las abejas guardianas y ninguno se obtuvo de abejas 
recién emergidas o de aguijones de reinas. Esto hace 

~ . ■ a 


Cuando un estudio genético es usado para comparar 
agresividad o el comportamiento defensivo de las 
poblaciones diferentes y para analizar la conducta de los 
descendientes de sus cruces, es necesario usar un método 
que permite cuantificar las diferencias entre ellos. Todos 
sabían que las abejas africanas eran más agresivas que 
las europeas, pero no se sabía y era necesario determina! 
la magnitud de esta mayor agresividad. 


■L, m ifc» w 

.tensar en una relación entre la producción del isoamil Diversos métodos han sido propuestos para medir la 

acetato por las abejas obreras y el tipo de actividad agresividad mostrada por las abejas cuando detendían la 

social que ellos realizan (Boch & Shearer, 1966), En co l men a, algunos de estos se basaron en la presentación 

contraste, el volumen de 2-heptanona depende del de “enemigos” artificiales a la colmena. Lecomte (1963) 

# 

desarrollo fisiológico en lugar de la edad cronológica rea Iizó un trabajo extensivo sobre el comportamiento 
de la abeja (Boch ó: Shearer, 1967). defensivo usando modelos artificiales que actuaban 


Stort (1975a), Stort & Adomi (1972) informaron 
que las abejas africanizadas tienen un número mas 
pequeño de sensilias placoideas (los receptores olfativos 
principales de las abejas) que las abejar italianas tienen 
en su antena. Por otro lado. Kerr a iil (1974) mostraron 
las abejas africanizadas producen cinco veces más 


como enemigos de la colmena. Llegó a la interesante 
conclusión que la conducta de las obreras en la presencia 
de enemigos artificiales es muy cercana a la inducida 
por enemigos naturales. Él mostró que el movimiento 
y el olor del veneno son variables importantes en el 
desencadenamiento de la conducta agresiva. Reporto 
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además que el número de ataques se incrementaba 
luego como una función del número de abejas presentes 
en la colmena hasta cierto límite y que los factores 
meteorológicos afectan la agresividad. 

Boch & Rothenbuhler (1974) describieron otro 

§r 

método para evaluar la agresividad, "la prueba de 
la abertura". La tapa de la colmena es removida 
suavemente sin usar humo, luego son expuestas las 
partes superiores de los paítalo durante cinco minutos 
y la agresividad de las abejas (número de obreras que 
salen de la colmena) es registrada en una escala que 
varía de 0 (muy calmada) a 4 (altamente irritada). Los 
autores mostraron que las respuestas de los híbridos 
de los cruces de las líneas van Scoy (manso) x Brown 
(agresiva) fueron inmediatas, indicando ausencia de 
dominancia. Estos investigadores también usaron una 
prueba de respiración, por la cual el observador expira 
cerca de la entrada a la colmena y observa la reacción 
de las abejas. Cuando se usó esta prueba, la reacción 
agresiva de las obreras híbridas fue similar a la de los 
progenitores van Scoy. 

Desde 1966, se realizaron diversas pruebas usando 
bolas de cuero negro de 2 cm de diámetro llenas de 
algodón. Estas bolas fueron balanceadas por separado 
o en conjunto frente a la colmena para estimular a las 
abejas. El comportamiento defensivo fue cuantiñcado 
por conteo del número de aguijones dejados en estos 
enemigos artificiales. Varios de estas pruebas mostraron 
que las abejas africanizadas eran más agresivas, y 
mostraron un rango mayor de comportamiento agresivo 
que las abejas europeas (Stort, 1972a). 

Estas pruebas fueron mejoradas posteriormente, 
cuando se hizo obvio que otros rasgos además del 
número de aguijones dejados por las abejas, podrían ser 
medidas durante y después de la estimulación. Entonces, 
fue desarrollado una “prueba de agresividad" mucho 
más integral. Esta consistía en el balanceo de una bola 
de cuero negro (2 cm de diámetro) rellena con algodón 
frente a la entrada de la colmena durante 60 segundos 
para estimular a las abejas (Figs. 1 y 2). Fueron medidos 
los rasgos del comportamiento ya descritos en el ítem 
genética del comportamiento agresivo (Stort, 1971; 
Stort, 1972b, Stort. 1974b). 


El comité científico que vino a Brasil en 972 
bajo el auspicio de la Academia Nacional de Ciencias 
realizó una serie de pruebas con un dispositivo llamado 
agresómetro. Este aparato fue colocado cerca de la 
colmena y estimuló a las abejas por medio de una parte 
giratoria circular localizada en su centro. Cuando las 
abejas volaron cerca del aparato fueron capturados 
por este y caían dentro de un compartimiento inferior 
conteniendo agua, donde luego eran contadas para 
determinar el número de ataques del enemigo. El grupo 
americano también usó piezas de gamuza o cuero 
cuadrangular los que fueron presentados frente a la 
colmena como enemigos y donde luego se procedieron 
a contar el número de aguijones. 

Estas pruebas han sido usadas para determinar 
el comportamiento defensivo de una colmena en 
su totalidad. Otros métodos han sido usados para 
determinar a reacción de las obreras confinadas 
en pequeñas cajas (Collins & Rothenbuhler, 1978; 
Collins, 1979; 1980; 1982; Collins & Blum, 1982; 
1983). También se obtuvieron datos en relación a la 
agresividad de colonias africanizadas mediante el uso 
de una metodología diferente (Collins & Kubasek, 1982; 
Collins et al., 1982; Collins& Rinderer, 1985). Se debe 
tener en cuenta que la pelota de gamuza de 2 cm de 
diámetro propuesta por Stort para medir la agresividad 
de las abejas, fué modificada por Collins & Kubasek 
(1982) quienes propusieron el uso de una pelota de 5 
cm de diámetro. 

3. Secuencia conductual de ¡u abeja defensiva 

La figura 3 muestra la organización de la conducta 
defensiva de abejas europeas, pero los elementos son 
probablemente similares para todas las abejas. Tanto 
las abejas guardianas, que patrullan la entrada de la 
colonia (Batra, 1964; Breed et al., 1992; Stabentheiner 

et al.. 2002 Arechavaleta-Velasco & Hunt, 2003; 
Arechavaleta-Velasco et al., 2003; ), como las abejas 
defensoras (Breed et al., 1990), que participan en ataques 
en masa en vertebrados, siguen esta secuencia básica. 
Cada evento en la secuencia representa una respuesta 
defensiva mayor. Una vez que una abeja ha ubicado a la 
amenaza, puede estar en contacto antenal con el objetivo, 
ponerse en contacto con el punto de encuentro tiene un 
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Fia. 2 Estado luego del test de agresividad con abejas africanizadas (tomado de Gongalves 4 Stort, 1978). 
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efecto intimidatorio sobre muchos intrusos, pero esto 
también permite a la verificación de la identificación del 
objetivo como una amenaza La actividad de las antenas 
es particularmente importante en la discriminación de 
los intrusos de la misma especie, los cuales pueden 
ser fácilmente confundidos con sus compañeras. Esta 
separación detallada de los acontecimientos en una 
respuesta defensiva permite el análisis independiente 
de los tactores que regulan cada comportamiento. Por 
lo general más de una abeja detiene a una amenaza 
para la colonia. La presencia de cientos o miles de otras 
abejas en las proximidades significa que en la mayoría 
de circunstancias muchas abejas tienen la oportunidad 
de percibir un intruso; la etapa de la percepción en la 
figura 3 es normalmente un evento compartido. En el 
análisis de la conducta defensiva, los investigadores 


encuentran difícil separar los efectos de las respuestas 
de una abeja individual a la amenaza de los efectos del 
reclutamiento sobre sus respuestas. Aunque la secuencia 
de los acontecimientos en la respuesta defensiva de una 
abeja individual es probablemente similar para todos 
los contextos, la eficacia de los diferentes componentes 
de ataque varia considerablemente, en función de la 
amenaza. Algunas abejas pueden ser más propensas que 
otros a encontrar un contexto de defensa particular, y en 
la posibilidad de especialización en funciones defensivas. 
Los mismos factores fisiológicos y cronológicos que 
priman en las abejas a participar en la conducta defensiva 
también regulan otras actividades en la colonia. Por 
coincidencia de la ubicación o iniciador fisiológico, las 
abejas individuales tienen probabilidades diferenciales de 
encontrar y controlar dt térentes amenazas para la colon ia. 


Percepciói 


Retirada 



Orientación 



Discriminación o Identificación 



Alerta 



Abordaje 



ecundaria y Discriminación o 
den tifie ación 


▼ 

Ataque 

Fig 3. La secuencia de eventos en una respuesta defensiva de ta abeja de la miel (tomado de Breed et al 2004) 


4. Culminación defensiva 

El comportamiento defensivo a menudo culmina 
con un ataque; la mayoria de las amenazas a la^ 
colonias provocan un comportamiento de persecución, 
mordedura, y picadura, aunque las especies de Apis , y 
ecotipos dentro de las especies, varían en forma activa 
en la defensa que ellos usan. Especies de Apis pueden 


ser divididas en aquellas que anidan en cavidades 
(ejemplos comúnmente citados incluyen A. mellifcra. 
A. cerana, y A. nulam hms) y aquellas con colonias 
expuestas (como A. andremformi c. A. florea, y A 
dorsata). El anidamicnto en cavidades proporciona 
protección física, la cual es alcanzada en especies de 
nidos expuestos por que estas tienen una "cortina” de 
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obreras que cubre el panal. La autotomía del aguijón 
de la abeja mejora el uso de la picadura en su defensa 
por permitir el flujo continuo de veneno después que la 
abeja pierde el aguijón en el momento de la picadura, 
aunque esto trae consigo la mortalidad de obreras 
(Cunard & Breed, 1998). El reflejo de la picadura se 
ha desarrollado plenamente en las abejas de más de 
5-7 dias (Burrell & Smith. 1994), pero la probabilidad 
de utilizar realmente la picadura muestra considerable 
variación fenotipica. 


Las obreras de A. mellifera vuelan de la colonia para 
perseguir, morder, y picar vertebrados, aunque las abejas 
africanizadas y las abejas europeas difieren radicalmente 
en sus niveles de respuesta. Abejas obreras de A.florae 
también pueden perseguir a un intruso., las obreras de 
A. cera na se retiran a su colmena en cavidad cuando son 
amenazados, volando para picar sólo después de una 
perturbación persistente. La abeja gigante, .-I. ilorsata, 
es bien conocida por los ataques agresivos, los cuales 
son efectivos en disuadir a una gran vanedad de posibles 
depredadores Seeley et al ., 1982). 


Las obreras de Apis a veces emplean tácticas de 
defensa inusuales i ntra otros artrópodos Por ejemplo, 
de A. mellifera (Spangler & Taber. 1970) y A. ccrana 
(Seeley et al., 1982) usa ráfagas de aire para desalojar 


hormigas intrusas en las entradas de la colmena. Estos 
se producen cuando una obrera se \uel\e para encarar 

desde lejos a la hormiga y abanican sus alas rápidamente, 
una postura normalmente asociada con la ventilación de 
la colmena. Hormigas son excluidos de las colmenas de 
A. florea por resina, la cual las abejas depositan sobre las 
ramas alrededor de sus colmenas (Seeley et al.. 1982). 
Las obreras de A < eratui rodean avispones en una bola 


Compacta \ usan sus capacidades termoregulatorias para 

elevar la temperatura dentro de la bola a un punto letal 
para la avispa (Ono et al., 1995, Shah & Shah, Koeniger 
et al., 1990). Hacer una bola y aumentar su temperatura 
al parecer también son capaces de realizarlo las obreras 
de A. nuluensis (Koeniger et al., 1996). 


Avispones también pueden provocar el 
comportamiento de “helaje' y “sacudir el cuerpo de 
obreras de A. niellifera (Butler, 1974). í florea (Pirk 
et al., 2002), y A ilorsata (Kastberger et al., 1998). 


En el “sacudir”, las abejas congregadas en la entrada 
de la colmena o cubriendo el panal expuesto de forma 
sincrónicamente elevan su abdomen, creando un efecto 
dominó que impide que la avispa se pose (Butler, 
1974; Seeley et al.. 1982). Sacudiendo A. ilorsata y 
A. nuluensis exponen sus glándulas Nasanov, lo cual 
sugiere una función en comunicación defensiva en estas 
especies (Koeniger et al. '. 1996 Kastberger et al., 1998). 


El “helaje” es un gran mido audible agudo y silboso 
que es emitido por el contacto mecánico directo con la 
amenaza. Considerando que la feromona de alarma es 
el principal modo de comunicación y reclutamiento 
entre obreras defensivas en Apis, el “rielaje” estimula 
a otras obreras para el “silbido”. El “rielaje” sirve como 
una señal de alarma en A. florea, el "silbido” alerta a 
las obreras por la presencia de una amenaza y puede 
alejar a los depredadores pequeños (Sen Sarma et ai. 
mtm nhrí>ra« He A dorsata también “silban” cuando 


¡a colmena es amenazada i Seeley et al., 1982), y en A. 
nuluensis el contacto táctil estimula el “rielaje” y señales 
visuales causan temblores (Koeniger et al., 1996). 


Las obreras de/4, mellifera encierran a los pequeños 
escarabajos de la colmena, Aethina túmida, mediante 
el uso de propóleos (resinas de las plantas) (Neumann 
et al., 2001; Ellis et al.. 2002). Los escarabajos, los 
cuales son fácilmente detectados por las obreras, 
son atacados y. a veces decapitados. En respuesta al 
ataque, los escarabajos pueden retirar sus cabezas 
y antenas, previniendo de daños físicos, o tratan de 
esconderse en las grietas. Si las abejas descubren un 
escarabajo oculto, lo encierran en el propóleo, las 
abejas de guardia impiden su fuga durante el proceso 
de encapsulado. Irónicamente, los escarabajos presos 
inducen a sus captores para darles de comer imitando el 
comportamiento de mendicidad de obreras (Ellis et al., 
2002). Del mismo modo, A. cenata puede atrapar ácaros, 
l arroa jacohsoni , en las celdas utilizando tapones de 
cera. En general, los artrópodos que son demasiado 
pequeños o duros para ser picados, tales como los 
ácaros, puede ser controlados por comportamientos 
de aseo y/o mordidos o por la remoción del interior de 

pr 

las celdas, (Correa-Marques & De Jong, 1998; Spivak 
ée Downev. 1998¡ Bieneteld et al.. 1999, Boecking & 
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Spivak, 1999; Aumeier, 2001; Lapidge et al., 2002). 
Las “polillas” de la cera Gallería mellonella y Achroia 
grisella también son victimas de mordidas y arrastre 
por las abejas dentro de colonias (Eischen et al.. 1996). 
Estas respuestas conductuales. los cuales ocurren 
en el interior de la colmena, envuelven los mismos 
principios de identificación del enemigo que se aplican 
a los intrusos en la entrada de la colonia y pueden ser 
comportamientos relacionados con las amenazas de 
fuera de la colonia. 


5. Regulación génica y evolución conductual 


Los cambios de la regulación génica, como se cree, 
son la base de ia evolución de fenotipos nuevos en 
animales (Stem, 2000; Carroll et ah 2001; Davidson. 
2001; Carroll. 2005). La aparición de los estudios del 
desarrollo animal, y las pruebas para esta teoría consiste 
en gran paite en diferencias del modelo temporal 
o espacial de expresión génica relacionada con la 
evolución morfológica El grado en que la teoría es 
válida para la evolución de otros rasgos complejos como 
el comportamiento es muy poco conocido (Robinson & 
Ben-Shahar. 2002). Sin embargo, el proceso subyacente 
es coherente de que la evolución fenotípica procede 
por la “la asimilación genética” de Waddington de las 
respuestas plásticas al ambiente (West-Eberhard, 2003; 
West-Eberhard, 2005), lo que debe tener mucho de 
válido para el comportamiento. 


Se uso la agresión de la abeja de miel porque el 
análisis extenso previo ha mostrado que esto es un 
sistema conductual rico e intrincado y completo con 
componentes bien definidos como respecto al medio 
ambiente, la madurez, y los componentes heredables 
(Breed et ai, 2004; Hunt ,2007 ). Todas las colonias 


de abeja de miel responden agresivamente cuando su 
colonia es perturbada o atacada, pero existe una marcada 
variación en la intensidad de su respuesta. En colonias 
dóciles sólo unas abejas pueden responder, mientras que 
en colonias más agresivas, la respuesta puede implicar 
cientos o aún miles de individuos para picar. 


La agresión es un complejo, de rasgo poligénicos 
fNelson, 2005). Una prueba adecuada de la idea que 
hay una base molecular común de las diferencias en 


la agresión de carácter ambiental, de maduración o 
factores hereditarios, requiere de un análisis de genes 
múltiples en diferentes vías. Por lo tanto se realizaron 
perfiles transcripcionales con el análisis de microarrays. 
Demostrándose, que hay diferencias notables en la 
agresión entre colonias de abejas, y que la expresión 
de genes del cerebro relacionado a la agresión en 
abejas está sujeto a fuertes influencias heredadas y 
medioambientales. Las abejas africanizadas y las abejas 
europeas difieren en la expresión de cientos de genes, 
con las más fuertes diferencias lo que es evidente en 
aquellas abejas más fuertemente comprometidas en la 
defensa de la colonia. Los efectos medioambientales 
fueron detectados tanto en términos de efectos de la 
feromona de alarma como el ambiente de la colonia sobre 
la expresión de genes del cerebro. Basados sobre estos 
hallazgos se encontró soporte para la idea que los cambios 
en la regulación de genes subyacen en la evolución de 
la diversidad del comportamiento (Alaux et al, 2009). 

6. Análisis genómico y el comportamiento defensivo 

La identificación de los genes que varian en la 
estructura y la expresión puede conducir a nuevas 
ideas sobre los mecanismos que gobiernan la expresión 
de un comportamiento particular social (Robinson. 
2002). La variación alélicas entre abejas africanizadas 
y europeas puede tener correlación con la variación en 
comportamientos sociales, incluyendo la agresión. 

Se ha secuenciado una región genómica de 81 kb 
de la abeja de miel, Apis mellifera. asociado con un 
Locus de Rasgo Cuantitativo (QTL) Sting 2 para el 
comportamiento agresivo. Esta secuencia representa el 
primer estudio extenso del de la estructura del genoma 
de la abeja abarcando genes potenciales en un QTL para 
un rasgo conductual. Se confirmaron la expresión de 13 
genes potenciales, así como dos transcritos que estaban 
presentes en una base de datos EST de la abeja de la 
miel, esto fue confirmado por el análisis de transcripción 
reversa del mRNA de la cabeza de abeja. Mientras 
que la mayor parte de transcritos exhibieron poca o 
ninguna variación entre alelos de abejas africanizadas 
y europeas, un transcrito demostró substituciones no 
sinónimas significativas, delecciones, e inserciones. 
Los 13 genes potenciales carecieron de similaridad a 
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proteínas conocidas de invertebrados o vertebrados o 
transcritos. Esta observación puede ser reflexiva de los 
procesos que determinan la evolución genómica de un 
insecto con el comportamiento social y/o haplo-diploide 
y son una indicación de la naturaleza única del genoma 
de la abeja Estos resultados hacen de esta secuencia un 
instmmento de investigación invalorable para el esfuerzo 
del secuenciamiento del genoma completo en curso de 
¡a abeja de la miel: (Lobo et al ., 2003). 
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